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Abstract 
The origin of eukaryotes still has been a controversial issue in the field 
of evolutionary biology, because the phylogenies of many eukaryotic genes 
are not consistent. To clarify this issue, I constructed a large amount of 
phylogenetic trees for prokaryotes with eukaryotes, and compare to the 
standard prokaryotic tree to know the phylogenetic position of eukaryotes. 
For this purpose, I developed a new method which is a counting system to plot 
the sister groups of eukaryotes for each phylogenetic tree on the standard 
prokaryotic tree.  
To construct the standard tree of bacteria is important, because it 
provides insights for many kinds of evolutionary phenomena. However, in 
constructing a phylogenetic tree, the phylogenetic relationship is often 
changed by the choice of species. For the estimation of the accurate lineage 
of prokaryotes, a new method, named the “random extraction method”, was 
developed. In this method, 16S rRNA sequence data were randomly extracted 
1,000 times from each closely-related taxa. Next, the tree topology was 
counted and the most supported tree topology was found as the most plausible 
phylogenetic tree.  
On the assumption that the root of life is between archaea and eubacteria, 
the obtained phylogenetic relationship of phyla is the following. At first, 
archaea (euryarchaeota, crenarchaeota and korarchaeota) diverged, and 
thermotogales, cyanobacteria and chlamydiales diverged in this order, then 
firmicutes (actinobacteria and bacillus/clostridium group cluster) and 
proteobacteria (α and β/γ cluster) diverged. This lineage is also 
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consistent with the environmental and geological data.  
By the random extraction method, the standard prokaryotic tree to plot the 
sister groups of eukaryotes for each phylogenetic tree was obtained. In the 
search of the ancestors of eukaryotes, the phylogeny of 46 genomes, including 
those of 2 eukaryotes, 8 archaea, and 36 eubacteria, were analyzed. To avoid 
the effects of gene duplications, inparalog pairs of genes with orthologous 
relationships were used. First, these inparalogs were grouped into the 
functional categories of the nucleus, cytoplasm, and mitochondria. Next, the 
sister groups of eukaryotes in prokaryotic phyla were counted and plotted 
them on a standard phylogenetic tree. Finally, Pearson’s chi-square test 
was used to estimate the origin of the genomes from specific prokaryotic 
ancestors. 
The results suggest the eukaryotic nuclear genome descends from an 
archaea that was neither euryarchaeota nor crenarchaeota and that the 
mitochondrial genome descends from α-proteobacteria. Although the origin 
of the cytoplasm remains unclear, our results confirmed that the eukaryotic 
genes of the nucleus, cytoplasm, and mitochondria are derived from 
different ancestors. Therefore, symbiosis theory of archaea (neither 
euryarchaeota nor crenarchaeota) and eubacteria (unclear) was supported. 
In conclusion, the prokaryotic phylogeny and eukaryotic origin have been 
verified by the two types of novel methods for counting of the phylogenetic 
trees. These results will contribute greatly not only the classification of 
the microorganism but also the estimation of eukaryotic origin. 
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用語説明 
<*1 rRNA>: ribosomal RNA の略。リボソーム（＊2）を構成する RNA 分子で、
原核生物（＊4）の場合 3種類の RNA 分子、16S（S は Svedberg unit）rRNA、23SrRNA
と 5SrRNA を持つ。 
 
<*2 リボソーム>: タンパク質合成の場となる構造体。原核生物では 3 分子の
RNA と 50 種類程のタンパク質からなる巨大な複合体で構成される。大小 2 つの













Aquificales, Thermotogales, Thermodesulfobacterium group：これらの生物
群はそれぞれ別系統であるが、全て真正細菌に属する好熱菌群である。 
Firmicutes：グラム陽性（＊5 グラム染色参照）High GC（Guanine-Cytosine）
含有群と呼ばれていた Actinobacteria 類と Low GC 含有群と呼ばれていた
Bacillus/Clostridium 類が属する生物群。Actinobacteria の代表的な例は結核
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の治療に用いられる抗生物質ストレプトマイシンを産生する放線菌
Streptomyces 属が挙げられる。Bacillus/Clostridium の代表は納豆菌として有




の代表的な細菌類。例としてγ- proteobacteria に属する大腸菌 E.coli や、ε
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ラログ）が存在する。IP と OP の混在する系統樹の作成例を図ⅲに示す。●で重
複遺伝子 A と B の発生後、■でヒトと線虫の種分岐が生じ、さらに独立して遺
伝子重複が生じた場合、HA1、HA2、HA3 と WA1、WA2 はそれぞれ IP の関係にある。
そして HA1、HA2、HA3 と HB が OP の関係にある。 

























<*15 Newick tree format >:系統樹を括弧を用いて定義するデータ形式。文字
情報のみで表現可能な為コンピュータでも扱いやすい。この形式は八元数の発
見で有名な英国の数学者 Arthur Cayley によって 1857 年に考案された〔4〕。実例
は下図（図ⅳ）参照。 
- xi - 










よって生じた遺伝子群を指す。図 3の例の場合 HA1、HA2、HA3 と WA1、WA2 がオ
ーソログの関係にある。同様に HB と WB もオーソログの関係にある。 
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第 1章 序章 
 
1-1 分子進化学についての背景 
 分子進化学は DNA やタンパク質などの分子情報から生物の進化を解明する学
問である｡これらの分子が担っている情報はDNAの複製を通じて親から子へと正
確に伝達されるが､まれに突然変異によって変化することがある。こうした変異









できる（図 2）〔6〕。図 2 の a.は中国の広東省から SARS ウィルスが、香港、シン
ガポール、カナダへと伝播し、それらの国で SARS の患者から単離されたウィル
スのゲノム遺伝子名（□中の文字）を示している。次に、香港と中国広東省の





となったウィルスが CHUK-W1 または GZ01 だと分かる。この例から分子系統樹は
生物の進化の歴史を表現することに適しているといえる。 
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硬骨魚類 vs 四足動物 
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1-2 本研究の背景 
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係は一致せず、Thermotogales の後に Brown と Doolittle では Cyanobacteria、
Korbel 等 は Firmicutes Actinobacteria 、 Nelson 等 は Firmicutes 
Actinobacteria と Bacillus/Clostridium が分岐している(図 4) [13][14][15]。しか
しながらこの問題は系統樹推定法自身に起因しない。系統樹は斎藤と根井によ



















「無作為抽出法」を開発した。具体的には Small subunit rRNA 配列を各生物群
















2-2-2 16S rRNA 塩基配列データの取得 
各原核生物の Small subunit rRNA 配列データは The European Ribosomal RNA 
Database より取得した（表 1）(http://oberon.fvms.ugent.be:8080/rRNA/, 
2003/06/17 のデータ) [19]。その際、名前又は分類等の不特定グループである
Environmental samples データを解析から除去した。 
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解析データの取得（2-2-2 16S rRNA 塩基配列データの取得） 
 
 




































CFB group (420) 
Chrysiogenes group (1) 
Coprothermobacter group (2) 
Fibrobacter/Acidobacteria group (31) 
Flexistipes group (10) 
Green non-sulfur bacteria (43) 
Green sulfur bacteria (29) 
Nitrospira group (34) 
SAR406 cluster (2) 
Synergistes group (1) 
Thermodesulfobacterium group (5) 
Thermus/Deinococcus group (55) 
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また 16S rRNA 遺伝子にも水平伝達（*13）が起こり得るので、それらのデータ
も除去する必要がある[20]。従って 50 種程度の同属または同種のｒRNA 塩基配列
とアウトグループ（別系統の生物グループ）として 2種（古細菌の代表として
U67517 Methanococcus jannaschii, 真正細菌の中で分岐の早い細菌 AE000709 
Aquificaceae Aquifex, 真正細菌の代表的な細菌 Z83205 Enterobacteriaceae 














1. 古細菌グループ (Crenarchaeota, Euryarchaeota, Korarchaeota)、2. 真
正 細 菌 の 高 熱 耐 性 菌 グ ル ー プ  (Aquificales, Thermotogales, 
Thermodesulfobacterium group)、3. グラム陽性 High GC 細菌グループ 
(Firmicutes Actinobacteria, Green non-sulfur bacteria)、4. グラム陽性 Low 
GC 細菌グループ (Firmicutes Bacillus/Clostridium, Fusobacteria)、5. クラ
ミ ジ ア と ス ピ ロ ヘ ー タ グ ル ー プ  (Chlamydiales, Spirochaetales, 
Verrucomicrobia, Planctomycetales) 、 6. シ ア ノ バ ク テ リ ア グ ル ー プ 







同じグラム陽性細菌で High GC（Firmicutes Actinobacteria）と Low GC
（Firmicutes Bacillus/Clostridium）細菌は同一のクラスターを作らない事が





















1:Archaea (Ar) 15 
2:Thermotogales (Th) 10 
3:Cyanobacteria (Cy) 18 
4:Chlamydiales (Ch) 13 
5:Firmicutes Actinobacteria (Fa) 16 
6:Firmicutes Bacillus/Clostridium group (Fbc) 14 
7:Proteobacteria-α (Pa) 20 












[22]Page 158. Table1.より一部和訳して転載。 
 
 
- 13 - 
 2-2-5 無作為抽出法 
1) 無作為抽出 































て作成された系統樹の数、Ni は分岐点 i と同一の分岐パターンを持つ系統樹
の数を示す。分岐率が高いほど、その分岐パターンはより確からしいと示す事
ができる。分岐率の例を下の図 6に示す。無作為抽出のデータによる系統樹が
200（N = 200）有り、それらの系統樹パターンが図 6-a に示す 3 種類の時、A
の分岐パターン（G1 と G2、その他による分岐）の出現頻度は系統樹パターン
1 と 2 によって支持される為 Ni = 100+60 となり、分岐率は公式 1 より
(%)8010060100 =×+
200
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系統樹 系統樹 系統樹 
パターン 1 パターン 2 パターン 3  









図 6 分岐率計算の例 








































形に合わせて変異を加えて作成した。16SrRNA の平均塩基長である 1,481 塩基の
ランダム配列を作成し、進化距離が 0.01 である場合、ポアソン分布による頻度
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図 7 シミュレーションに用いたモデル系統樹 
系統樹は表 2で選別した配列データを全て用いて NJ 法により作成した。 
























2-3-2 各 BS 最小値による系統樹の集計結果 
ここで各系統樹における BS 値の最小値を検出し、一定の閾値（BS 最小値）を
持つ系統樹のみを抽出して解析することにより、BS 値、抽出生物数とエラー率
の関係を調べた（表 4）。BS 最小値 80 以上の条件では得られる系統樹が激減し
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 表 3. 無作為抽出法のシミュレーションの結果 
各変異率における樹形の出現数（％）  
樹形 
1 倍 5 倍 8 倍 10 倍
最も多い樹形＊ 973 (97.3) 874 (87.4) 535 (55.8) 123 (14.0)
2 番目に多い樹形 27 (2.7) 99 (9.9) 123 (12.8) 94 (10.7)
それ以外の樹形 0 (0.0) 27 (2.7) 301 (31.4) 663 (75.3)
各変異率における樹形の出現数と％を示した。( )内の数字が樹形の％を示す。
＊最も多い樹形のパターンは設定したモデル系統樹と同じ樹形を示した。 







図 8 各変異率条件下での分岐率 
モデル系統樹上の分岐点に分岐率を示す。配列に付けられている 1 から 8 の
番号はシミュレーションのモデルにした表 2 のグループ Archaea から
Proteobacteria-β/γの順に相当するが、ここでは生物学的な意味を持たない。 
[22]Page 160. Fig. 1.より和訳して転載。 
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 表 4 各 BS 最小値の閾値による集計及びエラー系統樹の数 
各 BS 最小値における系統樹数 
抽出生物数 BS ≧ 30 BS ≧ 40 BS ≧ 50 BS ≧ 60 BS ≧ 70 BS ≧ 80 
エラー 
系統樹数  
3 950 929 741 363 128 30 50 
4 967 950 768 408 163 34 33 
5 979 956 788 433 175 37 21 
6 976 959 802 465 188 42 24 




ら削除した。また BS 最小値 30 以下の系統樹は検出されなかった為、表では省
略する。 







 抽出生物数 3、4、5、6、7、BS 最小値 30、40、50、60、70 以下の条件で無
作為抽出によってそれぞれ 1,000 個の系統樹を作成し、本研究のために開発し
たプログラムを用いて系統樹の樹形ごとに集計した（図 9）。図 9-a では集計し
た中で最も多い樹形から順に 5つ示し、各分岐点に抽出数 7、最小 BS 値 70 以上
の条件における分岐率を示した。分岐率については次項で説明する為ここでは
割愛する。図 9－bと cでは縦軸に全系統樹に対するパーセントを、横軸にそれ
- 21 - 
ぞれ抽出生物数と BS 最小値を示した。図 9 の結果から BS 最小値と抽出生物数
に関わらず樹形１が最も多いパターンと判明した。従って樹形１が原核生物の
16SrRNA における最も確からしい系統樹であると推測される。加えて抽出数また

















図 9 系統樹の樹形の集計結果 
（a）抽出数 7における代表的な 5つの樹形と分岐率を示す。各分岐点には抽
出数７、BS 値 70 以上の条件での分岐率を示す。5つの樹形が同じ分岐を示す近
縁種グループを破線で囲った。近縁種グループの略称は表 2 に従った。（b）グ
ラフは各抽出生物数において出現した樹形（1～5）の全体に占める割合を示す。
このときの最小 BS 値は 30 以上の条件とした。（c）グラフは抽出生物数 7 にお
ける最小 BS 値毎に分類した結果を示す。  
[22]Page 161. Fig.2.より和訳して転載。 
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2-3-4 樹形１の分岐率 
この解析において樹形 1 と 2 の差が最も大きい条件（抽出生物数 7、BS 最小値
70 以上）での分岐率を図 9-a に示した。代表的な 5 つの樹形の内、樹形１が最
も高い平均分岐率（72%）を示した。他の樹形パターンでは Chlamydiales、





以上である。一方 Chlamydiales 及び、Firmicutes Actinobacteria と Firmicutes 
Bacillus/Clostridium の細菌グループを含んだ系統樹は分岐率が低く、分岐パ
ターンのばらつきが大きい事を示唆した。そして分岐率が低い分岐点も抽出数
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3 4 5 6 7 
(Ar),(Th),(その他)  98  98  97  99  100  
(Ar,Th),(Cy),(その他) 71  84  83  91  94  
(Ar,Th,Cy),(Ch),(その他) 26  34  41  47  59  
(Fa,Fbc),(Pa,Pbg),(その他)  18  21  24  29  40  
(Fa),(Fbc),(その他)  18  25  25  31  41  
(Pa),(Pbg),(その他) 98  96  99  99  98  
 
(b) 
 各 BS 最小値における分岐率 
分岐点 
BS ≧ 30 BS ≧ 40 BS ≧ 50 BS ≧ 60 BS ≧ 70 
(Ar),(Th),(その他)  98  98  98  99  100  
(Ar,Th),(Cy),(その他) 92  92  93  94  94  
(Ar,Th,Cy),(Ch),(その他) 62  62  63  62  59  
(Fa,Fbc),(Pa,Pbg),(その他) 29  29  30  35  40  
(Fa),(Fbc),(その他)  31  32  32  36  41  
(Pa),(Pbg),(その他) 98  98  98  98  98  
分岐点は樹形 1 の各分岐点を Newick tree format(*15)で示す。生物群の略称
は表 2 に従った。全系統樹における分岐率を（a）は抽出数、（b）は BS 最小値
での該当する値を示す。分岐率 0.90 以上は網掛けと太字で示した。 






































2-4-2 樹形 1の比較 
従来の方法を用いた 16S rRNA 系統樹と、樹形 1 は合致しなかった(図 1０)。
同様に、Brown and Doolittle の系統樹では Chlamidials(Ch)と近縁な
Spirochetes(Sp)の位置が異なる。Korbel の系統樹では Thermotoga(Th)の分岐
後に Firmicutes Actinobacteria(Fa)が分岐している。Nelson の系統樹では Th
の分岐後に Fa、Firmicutes bacillus/clostridium(Fbc)が分岐している点が異
なっている。これらの原因として従来の解析における系統樹に用いた生物の少










分岐率の結果からも明らかなように、Fa と Fbc の分岐が近隣とならない場合が











Actinobacteria 、Bacillus/Clostridium の片方にすることである。 
 
2-4-3 地球史からみた系統関係の考察 
最後に樹形 1 の系統関係を地球史の観点から考察する。地球最初の生命は 38
億年前の岩石からその生息した痕跡が確認されており、海底熱水孔と似た環境
に生息していたと言われている[31][32]。当時の地表の温度は非常に高く、3 億年
掛けて徐々に低下していった。そして 35 から 30 億年前の Cyanobacteria の痕
跡であるストロマトライトの存在から、35 億年前から酸素が形成され、酸素の
蓄積により 24 億年前にオゾン層が形成されたと考えられている[33][34]。 
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Cyanobacteria 、  Chlamydiales と 順 に 分 岐 し 、 最 後 に Firmicutes 
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真正細菌 古細菌 真核生物 
共通祖先 
A 
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3-1-2 目的 
最近の研究では全ゲノム配列を用いた大量の共有遺伝子の系統樹解析によっ
て真核生物の起源が考察されている[10][47]。Rivera と Lake は大量の共有遺伝子

















本研究は遺伝子重複の影響を避けるために 46 の生物（真核生物 2種と古細菌
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解析データの取得（3-2-2 ORF データセットの構築） 
解析データの選別（3-2-3 OIP グループの作成、3-2-4 系統樹の作成、 
 
3-2-5 系統樹の選別、3-2-6 核・細胞質・ 
ミトコンドリア関連遺伝子群の分類） 
図 14 三章の方法のフローチャート 
 
3-2-2 ORF データセットの構築 
解析に用いた各生物の全 ORF 及び Small subunit rRNA 配列データを Kyoto 
Encyclopedia of Genes and Genomes （KEGG） (http://www.genome.ad.jp/kegg/)
より取得した[51]。系統樹の集計は真核生物の近隣生物群が単系統であるか判別
する必要があるので、原核生物の ORF データの選別には各生物群 4 種以下のデ
ータを除外した。ただし解析当時 4 種以下の生物群 Aquificae 、
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動物と植物の共通祖先からの遺伝子を選別できるためである。結果として、解












Burkholderia mallei ATCC 23344 4764 4487
Dechloromonas aromatica RCB 4171 3952
β-proteobacteria (Pb)
Nitrosomonas europaea ATCC 
19718 
2461 2318
Escherichia coli CFT073 5379 5137
Pseudomonas fluorescens Pf-5 6137 5843
Salmonella enterica subsp. 










Vibrio vulnificus YJ016 5024 4849
次のページに続く









Bradyrhizobium japonicum USDA 
110 
8317 7724
Mesorhizobium loti MAFF303099 7272 6936
α-proteobacteria (Pa)
Rickettsia felis URRWXCal2 1512 1394
Bacillus cereus ATCC 10987 5844 5503
Clostridium perfringens str. 
13 
2723 2626
Lactobacillus plantarum WCFS1 3059 2860
Firmicutes (Fi) 









Nocardia farcinica 5936 5694
Actinobacteria (Ac)
Streptomyces coelicolor A3(2) 8154 7583
Chlamydia muridarum Nigg 911 901 
 
Chlamydiae (Ch) 
Chlamydophila abortus S26/3 932 926 
次のページに続く
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Chlamydophila pneumoniae AR39 1112 1086
Chlamydiae (Ch) 
Parachlamydia sp. UWE25 2031 1890
Borrelia burgdorferi B31 1639 1357
Leptospira interrogans 
serovar Lai str. 56601 
4727 4519
Treponema denticola ATCC 35405 2767 2641
Spirochaetes (Sp) 
Treponema pallidum subsp. 
pallidum str. Nichols 
1036 126 
Gloeobacter violaceus 4430 4099
Nostoc sp. PCC 7120 6131 5555
Prochlorococcus marinus str. 
NATL2A 
1890 1862Cyanobacteria (Cy) 
Synechococcus elongatus PCC 
6301 
2525 2501
Aquificae (Aq) Aquifex aeolicus VF5 1560 1528
Deinococcus radiodurans R1 3182 3102Deinococcus-Thermus 
(Dt) Thermotoga maritima MSB8 1858 1807
Thermotogae (Th) Thermus thermophilus HB27 2210 2174
Aeropyrum pernix 1841 1832
Pyrobaculum aerophilum 2605 2522








 Sulfolobus tokodaii str. 7 2825 2739
次のページに続く
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Thermoplasma volcanium 1499 1468
Animal Homo sapiens (Hsa) 23475 16106真核生物 
Eukaryote Plant Arabidopsis thaliana (Ath) 28159 15746
生物群の説明は用語説明＊4に示した。ORFs と IP の列は解析に用いたデータ
数を示す。各 IP の数値は閾値として E-value（＊21）が 10-10以下の条件で相同
性検索プログラム FASTA を用いて IP を検出した時の値を示す。 
*略称は括弧内に示す。 
[52]Page 287. Table 1. より和訳して転載。 
 
3-2-3 OIP グループの作成 
全 ORF データセットに含まれる配列を全ての組み合わせで、FASTA を用いて相
互に比較した[53]。次に相同性検索の結果から IP を推定した（図 15-a）〔9〕[54]。
その際に IP とならなかった単一の遺伝子も以降 IP と同様に扱った。作成した
IP を他の生物の IP と比較し、全ての IP 間で相互に最も高い類似性のスコアで
ヒットする IP ペアをオーソログ（OIP ペア）として検出した（図 15-b）。OIP ペ
アの検出は全ての生物間で行った。次に OIP ペアを単連結法（Single-linkage 
clustering 法）で連結し、OIP グループを作成した。つまり OIP ペアのうち片
方が別の OIP ペアに共有されていた場合、それらのペアを繋げ、3 つの IP を持
つグループとした。結果として 1,067 個の OIP グループが検出された。 
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図 15 OIP データセットの作成手順 
図は堀池の論文〔9〕より抜粋し一部説明を追加した。a)は IP の検出例を示す。
ORF1_A を問い合わせ配列として相同性検索を行った結果が示されており、他の
生物より類似性の高い ORF7_A と ORF8_A についても同様の結果を示している。
そのような ORF を In-paralog_A1 として検出する。ｂ）は OIP の検出例を示す。
各 IP への矢印は向かう方向の IP に最も高い相同性があることを示す。お互い
に最も高い相同性を持つ矢印が交差する IP（In-paralog_A1 と In-paralog_B の
組み合わせ、または、In-paralog_A2 と In-paralog_B1 の組み合わせ）をまとめ
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3-2-4 系統樹の作成 




整列の結果を用いてベイズ法（＊20）の MrBayes ver. 3.1[55]と ML 法の Molphy 
package ver. 2.3b3[24][25][26]でそれぞれ系統樹を作成した。MrBayes の解析条件
は以下の通りである: rates (adgamma), brlenspr (Unconstrained:Exp(10.0)), 
aamodelpr (fixed(blossum)), numsamp (10,000), burnin (100,000), and 






OP の影響を除くための系統樹選別法を図 16 に示した。通常、真核生物の共通
遺伝子は原核生物の共通遺伝子よりも進化的に近いので、それらだけでまとま
った（単系統の）状態になるはずである。従ってそうならない（OP を含む）系
統樹を解析から除いた。図 16(a)に示す例は真核生物の IP が単系統になってい
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して BS のテストを行った[18]。本研究ではその最小値 ≧ 50 の条件で系統樹を選







図 16 3 種の例による OIP 系統樹の選別 
略称（Pa 等）は表 5参照。真核生物の IP グループを実線で囲った。 
[52]Page 288. Fig 1. より和訳して転載。 
 
 




構築には堀池らの研究とモデル生物である Arabidopsis thaliana （シロイヌナ






表 6 機能遺伝子の核・細胞質・ミトコンドリア関連遺伝子群への分類 
機能遺伝子の分類 









DNA 転写関連 ストレス対応関連  
タンパク合成関連 解毒化関連  
集合タンパク関連 イオンホメオスタシス関連  
核・細胞質・ミトコンドリアの各列に分類した MAtDB の該当する遺伝子機能
分類の名前（和訳したもの）を示す。 
[52]Page 288. Table 2. より和訳して転載。 
 






する基準として 3つの標準系統樹を用いた。1つ目は 16SrRNA による無作為抽出
法による系統樹[22]。2 つ目は 18 種の生物の共通遺伝子 5,741 個を用いた Pisani
等の連結系統樹〔10〕。3 つ目は 191 種の生物遺伝子の中で完全な共通遺伝子を探
し出しそれらを繋いだ Ciccarelli 等の系統樹[58]である。系統樹の具体的な集計
法を図 17 に示す。真核生物と単一の生物群(Pb)が近隣である例 1の場合、その
該当する生物群（Pb）を集計した。真核生物と複数の生物群(Pa, Ch)が近隣で
ある例 2の場合、無作為抽出法による原核生物の系統樹上で 2つの近隣生物群
(Pa, Ch)の共通祖先で、2つの近隣生物群が含まれる分岐点 Before ChSp に集計
した。複数の生物群をそれぞれ集計しない理由は、真核生物の祖先が Pa か Ch
からの遺伝子の伝達であった場合、真核生物の近隣はどちらか片方が選ばれる
はずだからである。両方が近隣となる場合、最も想定されるのは Pa と Ch の共
通祖先から遺伝子が伝達した場合である。従ってこの様な場合は共通祖先 
before ChSp に集計するよう定義した。 
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図 17 系統樹の集計法 
真核生物の近隣生物の具体的な検出例を 2つの例、例 1（Pb1 IP1 と Pb2 IP1）
と例 2（Pa1 IP1、Pa2 IP1,Ch1 IP1 そして、Ch2 IP1）として楕円で囲った。真
核生物の IP は四角で囲って示した。各系統樹の生物群の略称は表 5参照。 




















































統計的に判定できたものはχ2検定の有意確率に応じて* ≦ 0.05、 ** ≦ 0.01 
そして、*** ≦ 0.001 と表示し、有意確率 P値を（ ）内に示す。 
[52]Page 289. Fig 3. より和訳して転載。 
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3-3-2 無作為抽出法以外の標準系統樹での集計結果 
ここでは Pisani 等の連結系統樹〔10〕での集計結果及び、Ciccarelli 等の完全
な共通遺伝子による系統樹[58]での集計結果を示した（図 19、図 20）。解析は図
18 と同じく E-value ≦ 10-10及び BS 最小値 ≧ 50 の条件で行った。Pisani 等
の系統樹の場合、Firmicutes（Fi）が Actinobacteria（Ac）と分離し高熱細菌
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統計的に判定できたものはχ2検定の有意確率に応じて* ≦ 0.05、 ** ≦ 0.01 
そして、*** ≦ 0.001 と表示し、有意確率 P値を（ ）内に示す。 
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統計的に判定できたものはχ2検定の有意確率に応じて* ≦ 0.05、 ** ≦ 0.01 
そして、*** ≦ 0.001 と表示し、有意確率 P値を（ ）内に示す。 



















の方法であるベイズ推定の MrBayes 3.1[55][59]と尤度計算の Molphy package ver. 
2.3b3[24][25][26]の双方で同じ樹形が得られた系統樹のみを解析に用いた。また閾












れてきた。序論でも触れたが、Rivera と Lake は crenarchaeota（CA）と
α-proteobacteria （ Pa ） の 2 種 、 Pisani 等は cyanobacteria （ Cy ）、
α-proteobacteria（Pa）、thermoplasmatales（EA）の 3 種が真核生物の起源で
あると推定した[10][47]。 
これらの研究結果と本研究結果（図 18）では Cy と特定の古細菌が核の由来と








で２つの古細菌の分岐点 EACA が最も多く集計された。またその P値はミトコン
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第 4章 総合考察 
 





































関する諸説を図 21 に示す。本解析の結果を図 21A に、従来の真核生物の起源に
関する仮説（仮説の詳しい説明及び出典を表 7 に示す）を推測される起源別に








ていない為、仮説 e は棄却される。そして仮説 f ではメタン生成古細菌
（euryarchaeota）の共生を想定している。メタン生成の基質としてδ
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-Proteobacteria の出す水素を利用する栄養共生（syntrophy）が知られている



































- 58 - 
表 7．真核生物の起源に関する報告 
仮説 真核生物の起源  
生命の木 a 古細菌から分岐 
真核起源説 b 真正細菌と古細菌は真核生物に由来 














生命の輪 i Crenarchaeota とα-proteobacteria の共生 
核共生説 j 
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